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Summary: Plants can be characterised by environmental indicator values according to
Ellenberg, e.g. soil moisture and pH, or the thermal budget of a habitat. Although these
indicator values are being successfully used in many biological disciplines, their use in fungal
ecology remains limited. This study first of all aimed at testing the correlation between
Ellenberg indicator values and the environmental factors temperature, canopy closure,
moisture index and acidity (pH). In a further step we investigated the relationship between
these factors and various measures for diversity and productivity (biomass) of fruit bodies
of terricolous macrofungi (alpha and beta diversity) following an elevational gradient in the
Bavarian Forest. Ectomycorrhizal and saprotrophic fungi were separately analysed, because
of their differing nutritional modes.

All correlations between the Ellenberg indicator values and the environmental factors were
significant. The species diversity of both guilds significantly increased with temperature. The
species composition distinctly changed along the environmental gradient for both guilds.
Contrary to the ectomycorrhizal fungi the saprotrophic fungi were strongly dependent on the
environmental factors, particularly on canopy closure. Conversely the phylogenetic diversity
significantly decreased with increasing pH, but only within the saprotrophic guild. Overall
the distinct effect of canopy closure (light index) on almost all diversity measures studied was
remarkable.

The study presented here shows that the Ellenberg concept of indicator values is well suitable
for answering questions in fungal ecology. Pros and cons compared to measured abiotic
factors are discussed. In addition, the study shows that the effects of these factors can strongly
differ between the trophic guilds (mutualistic versus saprotrophic). More studies are needed
to investigate the differences of diversity patterns between the trophic guilds in view of their
functions within the ecosystem ,Mountain Spruce Forest”, e.g. tree growth and nutrient
cycling.

Zusammenfassung: Pflanzen konnen Zeigerwerte nach Ellenberg fiir eine Reihe von Um-
weltfaktoren zugeordnet werden, z. B. Bodenfeuchte und pH oder der Warmehaushalt eines
Habitats. Obwohl sich diese Zeigerwerte in vielen Bereichen der Biologie bewéhrt haben,
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werden sie bislang bei pilzokologischen Fragestellungen kaum genutzt. Ziel dieser Studie
war es zundchst, den Zusammenhang zwischen Ellenbergschen Zeigerwerten und den
Umweltfaktoren Temperatur, Beschirmungsgrad, Feuchtigkeitsindex und pH-Wert zu testen.
In einem weiteren Schritt sollte der Zusammenhang zwischen diesen mittleren Ellenbergschen
Zeigerwerten und verschiedenen Mafizahlen fiir die Artenvielfalt und Produktivitat
(Biomasse) von Fruchtkdrpern terricoler Grofipilze (alpha- und beta-Diversitit) entlang ei-
nes Hohengradienten im Bayerischen Wald aufgeldst werden. Ektomykorrhizabildende und
bodensaprotrophe Pilze wurden in den Analysen separat betrachtet, da sie unterschiedlichen
Erndhrungsstrategien folgen.

Alle Korrelationen zwischen den Ellenbergschen Zeigerwerten und den Umweltfaktoren
waren signifikant. Die Artenzahl beider Ernahrungsgilden nahm signifikant mit der
Temperatur zu. Die Zusammensetzung der Artengemeinschaften dnderte sich entlang aller
Umweltgradienten deutlich, und zwar in beiden Gilden. Im Gegensatz zu den ektomykorrhi-
zabildenden Pilzen hing die Produktivitat (Biomasse der Fruchtkdrper am Probekreis) der bo-
densaprotrophen Pilze stark von den Umweltfaktoren ab, besonders vom Beschirmungsgrad.
Die phylogenetische Vielfalt hingegen nahm mit zunehmendem pH-Wert signifikant ab, aber
nur bei den bodensaprotrophen Pilzen. Insgesamt auffallend war der erhebliche Einfluss des
Beschirmungsgrades (Lichtzahl) auf fast alle untersuchten Diversitatsmafle.

Die vorliegende Studie zeigt, dass das Ellenberg-Zeigerkonzept sehr gut geeignet ist, um
pilzokologische Fragestellungen zu beantworten. Vor- und Nachteile gegeniiber gemes-
senen abiotischen Umweltfaktoren werden diskutiert. Die Studie zeigt weiterhin, dass die
Einflussfaktoren auf die Pilzdiversitat zwischen den Erndhrungsgilden (mutualistisch versus
saprotroph) stark abweichen konnen. Weitere Studien sind notwendig, um die Unterschiede
der Diversitatsmuster zwischen den Erndhrungsgilden in Bezug auf ihre Funktionen im
Okosystem Bergfichtenwald (z. B. Baumwachstum, Néhrstoffkreislauf) zu untersuchen.

Einfithrung

Artenvielfalt, Produktivitit und Eigenschaften von Artengemeinschaften sind in
der Okologie wichtige Indikatoren fiir die Reaktion von Organismen auf Veran-
derungen der Habitatstrukturen bzw. auf Umweltfaktoren (Moorcrorr 2009). Bei
den Grof3pilzen wissen wir bereits, dass sich z. B. die Artenzusammensetzung von
Pilzgemeinschaften in kalkreichen Habitaten deutlich von derjenigen in kalkarmen
unterscheidet (MicHAEL et al. 1983: 30f). Bei den Artenzahlen ist es dhnlich, bei-
spielsweise ist sie in Nadelbaum-Monokulturen deutlich geringer als in einem alten
Mischwald (Butk et al. 2011). Auch ist nachgewiesen, dass viele Pilzarten bei niedri-
geren Temperaturen weniger Fruchtkorper produzieren (Biomasse) (STraaTsMA et
al. 2001). Pilzokologische Studien haben hédufig zum Ziel, die Zusammenhéange zwi-
schen Diversitatsmustern und den zugrunde liegenden Steuergrofien aufzuldsen.
Die Erfassung von Umweltfaktoren ist jedoch normalerweise mit einem sehr hohen
Aufwand verbunden (Umweltanalysen z. B. zur Bodenchemie, Witterung etc.).

In der vorliegenden Untersuchung gingen wir jedoch davon aus, dass wir Umwelt-
faktoren mit Hilfe von Zeigerpflanzen ausreichend genau beschreiben konnen (siehe
Diexmann 2003). Pflanzen kann man Zeigerwerten zuordnen, die den Standort
charakterisieren, so wie sie von ELLENBERG (1992) entwickelt wurden.
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Die in der Pilzkunde relevanten 6kologischen Kernfaktoren (vergl. ScHwaNTEs 1996:
149-155) fiir Grofipilze sind die folgenden:

e Feuchte (Feuchtezahl F) ist der wesentliche Umweltfaktor fiir alle Pilze
(ScawaNTESs 1996: 152). Man unterscheidet hygrophile (z. B. in Mooren),
mesophile (in den meisten Waldern und Wiesen) und xerophile Pilze
(z. B. auf Trockenrasen) (WEBER 1993: 260). Hinzu kommen wechselfeuchte
Standorte (ELLENBERG 1992: 15)

e Sduregrad (Reaktionszahl R) des Bodens (pH): man unterscheidet azido-
phile (pH < 6,5), bodenvage (breiter pH-Bereich) und basophile (pH > 7)
Pilze (WEBER 1993: 260). Ein neutraler bis hoher pH deutet haufig auf eine
erhohte Basensattigung hin (RoweLL & Munch 1997: 279f), ein Zeichen fiir
eine erhdhte Verfiligbarkeit von Nahrstoffen.

e Wirmebedarf (Temperaturzahl T): Die meisten Grofipilze haben zwar
ein recht breites Temperaturoptimum, trotzdem gibt es thermophile
(z. B. in Mainfranken), mesophile und psychrophile (z. B. Hohenlagen des
Bayerischen Waldes) Pilze (WEBEr 1993: 260). Auch ist dieser Faktor ange-
sichts der Klimaveranderung von Bedeutung. Bei Kéltezeigern ist zu be-
achten, dass sie nicht nur eine Hohenlage charakterisieren, sondern auch
Sonderstandorte: Blockhalden leiten kalte Luft nach unten, in engen Talern
konnen sich regelmafSig Kaltluftseen bilden.

e Lichteinstrahlung (Lichtzahl L): Grofipilze sind in ihrer natiirlichen
Umgebung nicht direkt von Lichteinstrahlung abhédngig, aber zumin-
dest Ektomykorrhizapilze indirekt iiber die Photosyntheseleistung von
Wirtspflanzen. Auch wirkt sich hoherer Lichtgenuss auf den Unterwuchs
in Waldern aus, also auf eine Zunahme von Pflanzenarten und Biomasse.
Lichteinstrahlung bedeutet gleichzeitig Warmestrahlung, etwas, was das
Substrat ebenfalls beeinflusst, u. a. seinen Wasserhaushalt. Mehr Licht ist in
Waldhabitaten aufniedrigere Beschirmungsgrade (fehlender Kronenschluss)
zurlickzufiihren, also in der Regel auf eine geringere Baumdichte. Dies
hat Auswirkungen auf das Vorkommen v. a. von Ektomykorrhizapilzen
(SanTOs-SiLva et al. 2011).

Die Kontinentalitdtszahl, ein geografischer Zeigerwert, spielt im Regelfall fiir die
Pilzokologie eine untergeordnete Rolle, zumindest in Mittel- und Nordeuropa. Sie
wird aber dann relevant, wenn etwa europaweite Vergleiche gezogen werden sollen.

Die verschiedenen Hohenstufen im Bayerischen Wald reprasentieren unterschied-
liche Kombinationen von Umweltfaktoren, die Art und Breite 6kologischer Nischen
wesentlich mitbestimmen (vergl. Hurcuinson 1957). Mit der vorliegenden Studie
wollten wir zunachst herausfinden, ob es unter den Bedingungen im Bayerischen
Wald einen zuverldssigen Zusammenhang (Korrelation) zwischen ermittelten

© 2013 - Deutsche Gesellschaft fiir Mykologie



586 Zeitschrift fiir Mykologie 79/2, 2013

Umweltfaktoren und korrespondierenden Ellenbergschen Zeigerwerten gibt. Sollte
dies nachweisbar sein, wollten wir der Frage nachgehen, ob sich Diversitatsgrofien
im Umweltgradient signifikant verandern. Dabei gingen wir davon aus, dass
sich saprotrophe und ektomykorrhizabildende terricole Grof3pilze aufgrund der
unterschiedlichen Erndhrungsweisen unterscheiden, weil sie unterschiedliche
Prozesse im Wald steuern und dabei offenbar interagieren. Als a-Diversitdtmafie
verwendeten wir in den Analysen die Artenzahl, die phylogenetische Diversitat
(,,Evolutionares Potential”, vergl. Farta 2006; Forest et al. 2007) sowie die Biomasse
derFruchtkorper. Weiterhin wurde die Artengemeinschaft (Artenzusammensetzung
im Probekreis) als B-Diversitatmafs beriicksichtigt, weil sie durch Umweltfaktoren
mafigeblich bestimmt wird und Aussagen iiber den Zustand des Habitats zuldsst
(vergl. MARTINEZ DE ARAGON 2007).

Methoden

Die im BIOKLIM-Projekt der Nationalparkverwaltung Bayerischer Wald ermit-
telten Standortdaten zu Temperatur (mittlere Jahrestemperatur aus geostatisti-
schem Modell fiir den Zeitraum 1980-2007), Bodenfeuchte [Feuchteindex zwischen
1 (trocken) und 10 (feucht), ermittelt aus Niederschlagsdaten, Topographie und
bodenphysikalischen Grofien] und pH-Wert (Oberboden bis 30 cm Tiefe) sowie
Lichteinstrahlung (Durchdringungsrate in % aus Laserscanner-Befliegung) von 48
Probeflachen entlang eines Umweltgradienten zwischen 650 m und 1.350 m ii. NN
(fiir eine genaue Beschreibung der Umweltvariablen siehe BAssLEr et al. (2008)) wur-
den statistisch mit den relevanten, mittleren Zeigerwerten nach ELLENBERG (1992) der
in den gleichen Probefldchen aufgenommenen Pflanzen (vergl. BAssLer et al. 2008)
verglichen (Temperaturzahl, Lichtzahl, Feuchtezahl und Reaktionszahl). Streng ge-
nommen ist es mathematisch nicht zuldssig, Zeigerwerte zu mitteln. In der Praxis
hat sich jedoch gezeigt, dass die Ergebnisse einer einfachen Mittelwertbildung aus-
sagekraftig und deshalb zuldssig sind (D1ErscHkE 1994: 232f).

Die Pilzdaten wurden zwischen 2009 und 2011 erhoben. Dazu hat ein Team aus
Mykologen (siehe Danksagung) auf den oben beschriebenen Probeflichen von
je 200 m? wochentlich zwischen Juni und November alle Fruchtkorper terricoler
Grofipilze erfasst und bestimmt. Die erfassten Fruchtkorper wurden nach jeder
Begehung entfernt, um Doppelzahlungen auszuschlieSen. Die relative Biomasse
wurde mit einer Naherungsformel iiber den mittleren Hutdurchmesser (Daten
aus Knupsen & VesTeruOLT 2012) ermittelt: Durchmesser im Quadrat/10 (AGERER
1985; ToTH & FeEst 2007). Auf der Basis der Gesamtartenliste wurde jede Art einem
Erndhrungstypus (ektomykorrhizabildend oder bodensaprotroph) zugeordnet
(ComanDINT et al. 2012). Schliellich wurde fiir jeden Probekreis die Artenzahl,
die Gesamtbiomasse (relative Biomasse jeder Art multipliziert mit der Anzahl der
Fruchtkorper der jeweiligen Art) getrennt nach den Erndhrungsgilden iiber alle
drei Jahre aggregiert.
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Zur Einschdtzung des Verwandschaftsgrades zwischen den Arten in den aufge-
fundenen Pilzgemeinschaften wurde die phylogenetische Diversitit mit Hilfe
von bereits publizierten phylogenetischen Baumen (Kladogrammen) bestimmt
(s. Anhang). Die Vorgehensweise entspricht somit dem Stand der Wissenschaft.
Grundlage fiir die phylogenetische Diversitat in den Probekreisen ist die mitt-
lere Distanz zwischen Arten auf der Basis der Astlingen, eine Grofie, die die
Verwandschaftsbesziehungen zwischen den Arten reprasentiert.

Wie weit Umweltwerte und Ellenbergzahlen korrelieren wurde mit einer linearen
Regressionsanalyse ermittelt. Die gleiche Methode kam fiir die Zusammenhénge
zwischen den Diversitdtsmafien und den mittleren Ellenbergzahlen zur Anwen-
dung. Zur Uberpriifung der statistischen Signifikanz wurden in allen Fallen
die Steigung der Regressionsgeraden, das Bestimmtheitsmafl (R?) und das
Signifikanzniveau berechnet. Details zu den statistischen Methoden sind dem
Anhang zu entnehmen.

Ergebnisse

Alle getesteten Zusammenhédnge zwischen den mittleren Ellenbergzahlen und
den gemessenen bzw. modellierten Umweltfaktoren sind signifikant (Anhang
II, Abb. 1). Die Giite des Zusammenhanges (siehe die R?) variiert jedoch erheblich
(R? von 18 - 50 %). Abb. 2-5 im Anhang II zeigen die Zusammenhinge der
Diversitdts-Zielgroflen (Artenzahl, Biomasse, phylogenetische Diversitit und
Artengemeinschaft) mit den mittleren Ellenbergzahlen fiir Temperatur, Licht,
Feuchte und Sduregrad (Reaktionszahl). Demnach steigt die Artenzahl beider Gilden
(ektomykorrhizabildende- und saprotrophe Pilze) bei steigender Temperatur und
den Saprotrophen auch bei steigendem pH (Anhang II, Abb. 2). Licht und Feuchte
haben im Untersuchungsgebiet keinen signifikanten Einfluss auf die Artenzahl.

Dies stellt sich bei der relativen Produktivitdt (Biomasse) anders dar: Mit steigender
Temperatur sinkt sie bei saprotrophen Pilzen, mit steigender Licht- und Feuchtezahl
steigt die Produktivitdat der Saprotrophen (Anhang II, Abb. 3). Die Produktivitét
der Ektomykorrhizapilze wird durch keinen der vier Umweltfaktoren signifikant
beeinflusst.

Ebenfalls nicht signifikant ist der Einfluss von Temperatur, Licht und Feuchte auf
die phylogenetische Diversitat, wie die Signifikanzzahlen zeigen (Anhang II, Abb. 4).
Lediglich im Falle der saprotrophen Pilze ist eine Abnahme der phylogenetischen
Diversitat mit zunehmender mittlerer Reaktionszahl (pH-Wert) zu verzeichnen.

Auf die Artengemeinschaften zeigen alle vier Umweltfaktoren in beiden Gilden ei-
nen erheblichen Einfluss (Anhang II, Abb. 5). Besonders ausgepragt ist dies bei der
mittleren Temperatur-, Reaktions- und Lichtzahl: mit zunehmender Temperatur
und Reaktionszahl werden die Gemeinschaften dhnlicher untereinander, bei zuneh-
mender Lichtzahl undhnlicher.
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Diskussion

Was viele Mykologen von der Anwendung von Ellenbergzeigerwerten abhalt, ist die
Vermutung, dass die Ellenbergschen Zeigerwerte zu diffus sind, um verwertbaren
Nutzen zu haben. Vor allem die bekannte Kleinrdumigkeit von Pilzhabitaten
lasst Zweifel aufkommen, ob Zeigerpflanzen ausreichend sensitive Indikatoren
sind. Insgesamt gilt aber, dass gemessene Standortbedingungen in Mitteleuropa
gut mit den Ellenbergschen Zeigerwerten korrelieren, vor allem dann, wenn auf
ein Spektrum von Zeigerarten (statistisch) zuriickgegriffen wird (DierscHke 1994:
226). Dabei sollte beachtet werden, dass eingehende klima- oder bodenkundliche
Untersuchungen aus finanziellen Griinden héufig nicht praktikabel sind (vergl.
Gravac 1996: 193).

Die vorliegende Studie zeigt, dass zumindest im Untersuchungsgebiet Bayerischer
Wald, die Korrelationen zwischen den ermittelten Umweltfaktoren und den Zeiger-
werten signifikant sind, mit gewissen Einschrankungen im Fall der Feuchtigkeit.
Hier ist die Korrelation schwicher, was mit hoher Wahrscheinlichkeit auf die
Methodik zuriickzufiihren ist, mit der die Feuchte indirekt abgeschétzt wurde (nicht
direkt gemessen, sieche Methoden). Deshalb kann man sicher davon ausgehen, dass
die Ellenbergschen Feuchtezahlen den lokalen Wasserhaushalt besser widerspiegeln
als Verfahren, die die Feuchte aus Niederschlag, Gelandeprofil bzw. —exposition,
Bodeneigenschaften und verschiedenen Bodentiefen extrapolieren. Dies sollte fiir
alle Umweltfaktoren gelten, die nicht iiber eine ausreichende Zeitachse messtech-
nisch ermittelt wurden. Insgesamt zeigen diese Ergebnisse, dass das Ellenbergsche
Konzept zumindest fiir die ausgewahlten Umweltfaktoren tauglich ist.

Die vordergriindige Quantifizierbarkeit des Ellenbergschen Ansatzes darf jedoch
nicht dariiber hinwegtduschen, dass die Zeigerwerte starke Vereinfachungen eines
komplexen 6kologischen Wirkungsgefiiges sind (siehe DierscHkE 1994: 245) und mit-
einander verkoppelt sein koénnen, wie z. B. Reaktionszahl (pH-Wert) und Kalkgehalt
(ELLENBERG 1992: 69). Deshalb miissen Ergebnisse, die auf Zeigerpflanzen beru-
hen, immer kritisch hinterfragt werden, um Fehlinterpretationen auszuschlieflen
(D1erscHKE 1994: 244 ff).

Die hier vorgestellte Untersuchung der Diversitatsgrofien beschrankt sich auf
Fruchtkorper, die unterirdische Artenvielfalt bzw. Produktivitidt wurde nicht ermit-
telt. Deshalb beziehen sich alle Interpretationen der Ergebnisse auf den reproduk-
tiv aktiven Anteil der im Untersuchungsgebiet vorkommenden Arten wahrend der
Untersuchungsjahre. Diese Betrachtungsweise ldsst keine abschlieflenden Aussagen
iiber die 6kologische Bandbreite der terricolen Grofspilze im Untersuchungsgebiet zu,
oder iiber funktionale Aspekte, wie z. B. das Baumwachstum bzw. den Substratabbau.

Trotz der aufgefiihrten Einschrankungen zeigen unsere Ergebnisse, dass die Ver-
wendung der Ellenbergzahlen Riickschliisse auf das Verbreitungsverhalten beider
Gilden bei unterschiedlichen Umwelteinfliissen erlauben: Es ist z.B. nachvoll-
ziehbar, dass die Artenzahlen der Probeflaichen mit Temperatur (beide Gilden)
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und zunehmendem pH (nur Saprotrophe) ansteigen. Ein hoéherer pH geht in
aller Regel mit steigender Basensittigung = Verfiigbarkeit von mineralischen
Nahrstoffen einher (s. a. MULDER & ZwaRT 2003). Bei hoherer Temperatur und pH
verbessern sich die Wachstumsbedingungen insgesamt, d.h. der Umweltstress
nimmt ab, was in aller Regel mit einer Zunahme der Artenzahlen verbunden ist.
Hinsichtlich des Warmebedarfs fanden Baurawm et al. (2012), dass die Vielfalt von
Ektomykorrhizapilzen mit sinkender Temperatur abnimmt, moglicherweise weil
die Konkurrenzfahigkeit vieler Arten aufgrund geringerer Energieverfiigbarkeit
abnimmt. Die Artenvielfalt der Ektomykorrhizapilze wird im untersuchten pH-
Bereich nicht beeinflusst, es dndert sich aber das Artenspektrum (s. unten). Auch
AGERER et al. (1998) stellten keinen merklichen Einfluss des pH auf Artenvielfalt
oder Produktivitét fest, aber auf die Zusammensetzung der Artengemeinschaft.
Die Feuchte hat wahrscheinlich wegen der geringen Schwankungsbreite (Feuchte-
bereich ca. 2 von 9 Stufen, s. Anhang II, Abb. 2-5) zwischen den Probeflachen so
gut wie keinen Einfluss auf beide Gilden, liegt doch die Niederschlagsmenge im
Untersuchungsgebiet im Mittel tiber 1.000 mm pro Jahr (rund die Halfte davon in
der Vegetationsperiode) (BAssLERr et al. 2008).

Temperatur und Lichteinstrahlung bzw. Kronenschluss haben erhebliche Effekte
auf die Produktivitdt (Biomasse) der saprotrophen Pilze. Mykorrhizapilze sind da-
von kaum betroffen, wahrscheinlich weil der Wirt den benétigten Kohlenstoff in
Form von Zuckern liefert, vor allem gegen Ende der Vegetationsperiode (Smith
& Reap 2008: 312 f; Ecr1 et al. 2011). Je hoher eine Probefldche liegt (= abneh-
mende Temperatur), desto mehr Biomasse produzieren die saprotrophen Pilze.
Offenbar profitieren hier die Arten, die unter kalteren Bedingungen als in tieferen
Lagen die reichlicher vorhandenen, noch wenig zersetzten Substratanteile nut-
zen konnen (Lignin zersetzende Arten, vergl. Osono 2007). Dadurch wirkt sich
die Nahrungskonkurrenz durch Mykorrhizapilze deutlich geringer aus, weil die-
se aufgrund ihrer enzymatischen Ausstattung tiberwiegend zersetztere und meist
tiefer liegende Nahrungsressourcen nutzen, z.B. zur Aufnahme von Stickstoff
und Phosphor (vergl. SmitH & Reap 2008). Zur Absicherung sollte in weiteren
Studien die Humusmachtigkeit als Nahrungsressource mit berticksichtigt werden.
Wesentlichen Einfluss diirfte auch die Tatsache haben, dass in hoheren Lagen des
Bayerischen Waldes die Wasserversorgung besser ist (BAssLERr et al. 2008) und damit
Mykorrhizapilze einen geringeren Konkurrenzdruck ausiiben (Benping 2003), weil
ihre Eigenschaft, dem Substrat Wasser zu entziehen, weniger zum Tragen kommt.
Dies deckt sich auch mit unserem Ergebnis, dass eine héhere Feuchtezahl mit ho-
herer relativer Biomasse der Fruchtkorper saprotropher Pilze korreliert (Anhang II,

Abb. 5).

Einsehr dhnlicher Mechanismus diirfte der hochsignifikant vermehrten Produktivitat
von saprotrophen Pilzen bei hoherer, den Boden erreichender Einstrahlung zugrun-
de liegen: Mehr Licht (= geringerer Kronenschluss) bedeutet mehr Unterwuchs und
damit eine hohere Vielfiltigkeit der Streuschicht und Anreicherung von organi-
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schen Nahrstoffen. Gleichzeitig gelangt mehr Niederschlag in die Streuschicht, weil
die Interzeption geringer ist, d. h. es wird weniger Wasser abgefangen und wieder
verdunstet, auch wenn die Bodenflora und die Streuschicht ihrerseits Niederschlag
auffangt und verdunstet. Die Gesamtbilanz kann trotzdem positiv sein, weil die
Bodenflora den Boden selbst vor Verdunstung schiitzt (MrrscuerLicH 1971: 207 f).
Um solche Effekte im Untersuchungsgebiet besser einschatzen zu konnen, sind wei-
tere Untersuchungen und ggf. Feldexperimente erforderlich.

Die phylogenetische Diversitat wird durch die ausgewahlten Umweltfaktoren wenig
beeinflusst. Lediglich bei saprotrophen Pilzen fiihrt ein steigender Boden-pH zu ge-
ringerer phylogenetischer Vielfalt, also zu einem engeren Verwandtschaftsverhaltnis
der saprotrophen Arten zueinander. Dies kdnnte bedeuten, dass eine bessere
Versorgung mit mineralischen Nahrstoffen andere Nischeneigenschaften tiberla-
gert und damit die Nischen dhnlicher macht. Dies wiederum fiihrt zur Besiedlung
mit Arten aus einem engeren Verwandtschaftsbereich, vermutlich weil sie dhnliche
Eigenschaften mitbringen (Cuave 2009). Sie verdrdangen damit Arten (Anhang II,
Abb. 2), die auf ndhrstoffarme Nischen angewiesen und konkurrenzschwach sind.
WIENs et al. (2010) fithren ein analoges Beispiel an: Nach von Menschen verursachter
Nischenverarmung (z. B. durch Anlegen von Monokulturen) bleiben enger verwand-
te Arten ibrig. Im Vergleich der Gilden fillt auf, dass die phylogenetische Diversitat
der fruktifizierenden Ektomykorrhizapilze nur auf steigende Temperaturen rea-
giert, wihrend die der saprotrophen Pilze durch alle ausgewahlten Umweltfaktoren
beeinflusst werden, wobei nur die Licht- und die Feuchtezahl positiv korrelieren.
Ein geringerer Kronenschluss geht einher mit einer héheren Vielfalt der Streuschicht
durch vermehrten Unterwuchs (vergl. Orro 1994: 87, 209-216), was eine hohere
Vielfalt 6kologischer Nischen bedeutet. Dadurch konnte die Wahrscheinlichkeit
steigen, dass ein breiteres Verwandschaftsspektrum bei den fruktifizierenden sa-
protrophen Pilzen Fufs fassen kann, sofern nicht Ektomykorrhizapflanzen (z.B.
Jungbdume) im Unterwuchs dominieren. Die Zunahme der phylogenetischen
Diversitédt der saprotrophen Pilze mit zunehmender Feuchte ist trotz der geringen
Feuchteschwankungen im Untersuchungsgebiet deutlich (Anhang II, Abb. 4). Auch
hierbei konnte ein Erklarungsansatz bei den Ektomykorrhizapilzen gesucht werden,
die der Streuschicht Wasser entziehen (Benping 2003), was sich aber bei erhohter
Wasserverfiigbarkeit weniger auswirken sollte. Die saprotrophen Pilze fruktifizie-
ren bei besserer Wasserversorgung haufiger (Anhang II, Abb. 3). Die Studie basiert
auf dem Fruchtkorperaufkommen. Insofern konnte die Temperatursensitivitat der
phylogenetischen Diversitat von Ektomykorrhizapilzen ein Sekundareffekt sein,
der auf einen hohere Photosyntheserate des Wirtes und damit auf eine hohere
Bereitstellung von Zuckern zuriickzufiihren ist: Der Konkurrenzdruck unter den
Ektomykorrhizapilzen nimmt ab, seltenere Arten entfernterer Verwandtschaftsgrade
konnen moglicherweise in Fruchtkorperbildung investieren. Auch wenn diese
Erklarungsversuche zunéchst spekulativ sind, stehen die Ergebnisse im Einklang
mit Befunden von TeEpERsoO et al. (2012), der in einer weltweiten Analyse von iiber
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50 Studien die phylogenetische und Artendiversitdat von Ektomykorrhizapilzen u. a.
mit der Temperatur korreliert hat. Bei steigenden mittleren Jahrestemperaturen stieg
die Vielfalt der Ektomykorrhizapilze bis zu einem Optimum von ca. 15 °C.

Die Interpretationen zur phylogenetischen Diversitdt miissen mit Vorsicht aufge-
nommen werden. Sie beziehen sich auf Untersuchungen, die auf der Analyse ribo-
somaler DNS beruhen und nicht auf funktionaler DNS, also den Genabschnitten,
die das Umweltverhalten der Pilze pragen. Um die Schlussfolgerungen in Studien
wie dieser zu verifizieren, bedarf es breit angelegter molekulargenetischer Unter-
suchungen auf der funktionalen Ebene.

Die Zusammensetzung der Artengemeinschaften auf den verschiedenen Probe-
kreisen (B-Diversitit) beider Gilden reagiert deutlich auf alle vier Umweltfaktoren
(Anhang II, Abb. 5) und korrespondiert somit mit Untersuchungen von JumMPPONEN
& EGErTON-WARBURTON (2005). Offenbar wesentliche Determinanten Skologischer
Nischen von Grofspilzen sind Temperatur und der pH, die bei Anstieg dhnlichere
Pilzgemeinschaften mit sich bringen, und die Lichtverfiigbarkeit bzw. Auflichtungen
im Kronenschluss. Uberraschend ist hier der hochsignifikante Effekt des letzteren
Faktors: Bei zunehmender Kronenverlichtung werden die Artengemeinschaftenin den
Probekreisen entlang des Umweltgradienten undhnlicher. Bei Ektomykorrhizapilzen
ist experimentell nachgewiesen, dass sich Artengemeinschaften bei unterschiedlicher
Beleuchtung drastisch andern konnen (KumMEL & LosTtroH 2011), auch wenn sich dies
nicht auf Fruchtkorper bezog. Dies sind Aspekte, denen bislang unter natiirlichen
Bedingungen kaum Beachtung geschenkt wurde. Offenbar wirken sich die dadurch
verursachten Einfliisse auf das Bodensubstrat (siche oben und JumpPONEN & EGERTON-
WarsurToN 2005) und auf das Konkurrenzverhéltnis zwischen beiden Gilden stark
diskriminierend aus. Mit steigendem pH werden sich die Artengemeinschaften
dhnlicher (Anhang II, Abb. 5), vielleicht ein Ausdruck von weniger Umweltstress,
z.B. wegen der besseren Verfligbarkeit von Phosphor (Smita & Reap 2008: 147) und
Stickstoff (Acerer 2013). Die Feuchte hat etwas weniger Einfluss, wahrscheinlich
wegen der geringen Schwankungsbreite (siehe Diskussion oben).

Schlussfolgerungen

Die Signifikanzzahlen der vorliegenden Modellrechnung zeigen, dass Zeigerwerte
weit besser als ihr Ruf sind, besonders dann, wenn sie in breiteren Datensitzen
Verwendung finden kénnen. Wie vor allem die Effekte der Lichteinstrahlung bzw.
der Kronenverlichtung zeigen, erlauben auch die Ellenbergschen Zeigerwerte
okologische Einblicke in bislang wenig bekannte Zusammenhange.

Bei Faktoren, die saisonalen Schwankungen unterliegen und messtechnisch einen
relativ grofSen Aufwand erfordern, wie z. B. die Feuchte, sind Zeigerwerte wahr-
scheinlich {iberlegen, weil sie integrierte Werte darstellen. Auch Pflanzen, die Kalk,
Magerboden, Rohbdden, Bodenverdichtung und Salinitdt anzeigen, sind in der
Pilzkunde zur weiteren Differenzierung von Standorten wahrscheinlich sinnvoll
einsetzbar (siehe auch Licur 2012).
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Insgesamt zeigen die Ergebnisse dieser Studie, dass es fiir die mykologisch-6kologische
Forschung von grofiem Vorteil ist, wenn bei der Aufnahme von Pilzfunden und bei
Kartierungen die wichtigsten Begleitpflanzen festgehalten werden. In Anbetracht
der teilweise unerwarteten Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung sind weitere
Studien angezeigt, um die Unterschiede der Diversitats- bzw. Produktivitidtsmuster
zwischen den Ernihrungsgilden in Bezug auf funktionale Okosystemprozesse zu
untersuchen. Es geht u. a. um den Einfluss auf die Fitness des Wirtes, auf den Abbau
organischer Substanz, auf den Kohlenstoff-, Phosphor- und Stickstoffkreislauf bzw.
insgesamtum den Beitrag dieser Pilze zur Funktionsfahigkeit der Artengemeinschaft
im Bergfichtenwald.
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Anhang I: Statistische Methoden

Zur Ermittlung der phylogenetischen Diversitit wurde zunéchst auf der Basis
aller aufgefundenen Arten ein Stammbaum erstellt. Als Grundlage dieses Stamm-
baumes fand die Topologie Verwendung, welche in Mycobank (www.mycobank.
org) dokumentiert ist. Dieser grobe Baum wurde dann mit Hilfe von Einzelstudien
weiter aufgelost (BinpEr & Hiseert 2006, MATHENY et al. 2006, MoncaLvo et al.
2002). Mit Hilfe dieses, auf ribosomaler DNS basierenden ,,semi-phylogenetischen”
Baumes konnte dann die phylogenetische Diversitit (, mean pairwise distance”, fiir
eine genauere Beschreibung siehe Wess et al. (2002)) an jedem Probekreis errechnet
werden. Anschlielend wurde die standardisierte Effektgrofie (standardised
effect size) mit Hilfe eines Nullmodells ausgerechnet (Wess etal. 2008). Auf
diese Weise ist gewdhrleistet, dass die phylogenetische Diversitdt am Probekreis
unabhéngig von der Artenzahl ist. Um auch eine Reaktion der charakteristischen
Artenzusammensetzung am Probekreis mit den mittleren Ellenbergzahlen testen zu
konnen, wurden aus einer PCA (Principal Component Analysis) die ,Scorewerte” der
ersten Achse extrahiert (fiir eine genauere Beschreibung von Ordinationsmethoden
siehe z. B. LEYER & WEscHE 2007).

Um den Zusammenhang zwischen den mittleren Ellenbergzahlen und den ge-
messenen bzw. modellierten Umweltfaktoren zu testen, kamen lineare Modelle
zur Anwendung. Hierbei wurden vorher die Variablen logarithmiert, um auf
der Basis der Steigung (Parameter) der Regression den Zusammenhang beider
Variablen interpretieren zu konnen. Alle Zielgroflen (Artenzahl, Biomasse, phy-
logenetische Diversitdt, Artenzusammensetzung) wurden ebenfalls auf der Basis
von linearen Modellen gegen die mittleren Ellenbergzeigerzahlen getestet. Da die
Zielgrofse Biomasse keiner Normalverteilung folgte, wurde diese vor dem Test
ebenfalls logarithmiert. Da jede Zielgrofie viermal getestet wurde (die mittleren
Ellenbergzeigerzahlen Temperatur, Licht, Feuchte und Reaktion entsprechen vier
unabhéngigen Variablen) mussten die p-Werte Bonferroni-adjustiert werden (siehe
http://mathworld.wolfram.com/BonferroniCorrection.html). Zur Interpretation des
Ergebnisses wurde das adjustierte R?, die Signifikanz (Bonferroni-adjustiert) sowie
der t-Wert (Parameter geteilt durch Standardfehler) verwendet. Diese Analysen er-
folgten nach den Erndhrungsgilden getrennt. Da die mittleren Ellenbergzahlen nicht
ganz unabhangig voneinander sind, wurde auf einen multiplen Testansatz (multiple
Regression) verzichtet.

© 2013 - Deutsche Gesellschaft fiir Mykologie



596 Zeitschrift fiir Mykologie 79/2, 2013

Anhang II: Abbildungen 1-5
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Abb. 1: Scatterplots der gemessenen Umweltvariablen (Temperatur, Durchdringungsrate,
Feuchteindex, pH-Wert, siehe auch Methoden) versus mittlere Ellenberg-Zeigerwerte
(Temperaturzahl, Lichtzahl, Feuchtezahl, Reaktionszahl). Alle Werte wurden logarithmiert, um
sie zu normieren und damit vergleichbar zu machen. Die Grafiken zeigen Regressionsgeraden.
Je steiler eine solche Gerade ist und je enger die Werte um diese Gerade liegen, um so deutli-
cher korrelieren Zeiger- und ermittelte Werte. Je diffuser die Werte verteilt sind und je flacher
die Korrelationsgerade ist, um so schwacher ist der Zusammenhang. Die Grafiken in Abb. 2-5
sind in dhnlicher Weise zu interpretieren. Insgesamt zeigt die Abb. 1, dass sowohl die ermit-
telten Umweltvariablen, als auch die Ellenbergschen Zeigerwerte signifikant korrelieren, ein
Nachweis fiir die Tauglichkeit des Ellenberg’schen Ansatzes. Der Steigungswert sowie das
adjustierte R? mit Signifikanz (** < 0.01, *** < 0.001) aus dem linearen Modell sind angegeben.
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Abb. 2: Artenzahl versus Ellenberg-Zeigerwerte fiir Ektomykorrhizapilze (EKM, dunkelgrau)
und saprotrophe Pilze (ST, hellgrau). Die standardisierte Effektgrofie (siehe Statistische
Methoden) sowie das adjustierte R? (mit Signifikanz, ** < 0.01, ** < 0.001) fiir jede Gilde aus

dem linearen Modell sind angegeben.

© 2013 - Deutsche Gesellschaft fiir Mykologie



598 Zeitschrift fiir Mykologie 79/2, 2013

7 7
EKM 1,01 R* 0,1% EKM -0,20 R* 2%
E ST -3,10 R® 16%** ST 4,41 R* 28%***
O 61 6
@
w
S
E 5 b 5
2
o0
2 4 4
et
-]
o
©r 34 3
4 5 2 4 6
Ellenberg Temperaturzahl Ellenberg Lichtzahl
7 7
EKM -0,92 R* -0,3% EKM -1,01 R* 0,4%
O ST 268R*12%" ST  0,72R®*-1%**
E
S 61
@
w
z
£ 97
2
0
2 41
£
o
T
K 3
5 6 7 2 4 6
Ellenberg Feuchtezahl Ellenberg Reaktionszahl

Abb. 3: Relative Fruchtkdrperbiomasse (siehe Methoden) versus Ellenberg-Zeigerwerte fiir
Ektomykorrhizapilze (EKM, dunkelgrau) und saprotrophe Pilze (ST, hellgrau). Die standar-
disierte Effektgrofie (siehe Statistische Methoden) sowie das adjustierte R? (mit Signifikanz,
*<0.05, ** <0.01, ** < 0.001) fiir jede Gilde aus dem linearen Modell sind angegeben.
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Abb. 4: Phylogenetische Diversitit (mean pairwise distance, siehe Statistische Methoden)
versus Ellenberg-Zeigerwerte fiir Ektomykorrhizapilze (EKM, dunkelgrau) und saprotrophe
Pilze (ST, hellgrau). Die standardisierte Effektgrofie (siehe Statistische Methoden) sowie das
adjustierte R? (mit Signifikanz, * < 0.05) fiir jede Gilde aus dem linearen Modell sind angege-

ben.
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Abb. 5: Artengemeinschaft (erste Achse einer PCA, siehe Statistische Methoden) versus
Ellenberg-Zeigerwerte fiir Ektomykorrhizapilze (EKM, dunkelgrau) und saprotrophe Pilze
(ST, hellgrau). Die standardisierte Effektgrofle (siehe Statistische Methoden) sowie das
adjustierte R? (mit Signifikanz, * < 0.05, *** < 0.001) fiir jede Gilde aus dem linearen Modell
sind angegeben.

© 2013 - Deutsche Gesellschaft fiir Mykologie



e

D G-I:M Deutsche Gesellschaft flir Mykologie e.V.
German Mycological Society

Dieses Werk stammt aus einer Publikation der DGfM.

www.dgfm-ev.de

Uber Zobodat werden Artikel aus den Heften der pilzkundlichen
Fachgesellschaft kostenfrei als PDF-Dateien zuganglich gemacht:

+ Zeitschrift fiir Mykologie
Mykologische Fachartikel (2x jahrlich)

+ Zeitschrift fiir Pilzkunde
(Name der Heftreihe bis 1977)

+ DGfM-Mitteilungen
Neues aus dem Vereinsleben (2x jahrlich)

» Beihefte der Zeitschrift fiir Mykologie
Artikel zu Themenschwerpunkten (unregelmaBig)

Dieses Werk steht unter der Creative Commons Namensnennung -
Keine Bearbeitungen 4.0 International Lizenz (CC BY-ND 4.0).

©00

+ Teilen: Sie diirfen das Werk bzw. den Inhalt vervielféltigen,
verbreiten und 6ffentlich zuganglich machen, sogar kommerziell.

* Namensnennung: Sie miissen die Namen der Autor/innen bzw.
Rechteinhaber/innen in der von ihnen festgelegten Weise nennen.

* Keine Bearbeitungen: Das Werk bzw. dieser Inhalt darf nicht
bearbeitet, abgewandelt oder in anderer Weise verandert werden.

Es gelten die vollstdandigen Lizenzbedingungen, wovon eine offizielle
deutsche Ubersetzung existiert. Freigebiger lizenzierte Teile eines
Werks (z.B. CC BY-SA) bleiben hiervon unberiihrt.



https://www.dgfm-ev.de/artikelarchiv
https://www.dgfm-ev.de/cc-by-nd-4.0-deed-de
https://www.dgfm-ev.de/cc-by-nd-4.0-deed-de
https://www.dgfm-ev.de/cc-by-nd-4.0
https://www.dgfm-ev.de/cc-by-nd-4.0-de
https://www.dgfm-ev.de/cc-by-nd-4.0-de
https://www.zobodat.at/

ZOBODAT - www.zobodat.at

Zoologisch-Botanische Datenbank/Zoological-Botanical Database

Digitale Literatur/Digital Literature

Zeitschrift/Journal: Zeitschrift fiir Mykologie - Journal of the German Mycological
Society

Jahr/Year: 2013
Band/Volume: 79_2013

Autor(en)/Author(s): Halbwachs Hans, Béssler Claus

Artikel/Article: Umweltfaktoren und die Diversitat von GroBpilzen: eine Analyse mit
Ellenbergschen Zeigerwerten 583-600


https://www.zobodat.at/publikation_series.php?id=21531
https://www.zobodat.at/publikation_volumes.php?id=70074
https://www.zobodat.at/publikation_articles.php?id=511430



